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ГЕТЕРОПИКНОЗ, ОБУСЛОВЛЕННЫЙ ДОПОЛНИТЕЛЬНЫМИ (В) 
ХРОМОСОМАМИ У СИМУЛИД (OTP. DIPTERA) И 
ГЕНОМНЫЙ ГОМЕОСТАЗ 
Е. С, Щербаков 
Симулиды вида Odagmia ornata Mg. имеют дополнительные (В) 
хромосомы от 1 до 8 в диплоидном наборе; 2n^QA+(0—8) В (Чуба-
рева и Щербаков, 1963; Щербаков, 1966а). В-хромосомы у данного ви­
да симулид отличаются соматической стабильностью и число их изме­
няется лишь от особи к особи, 'составляя в среднем 0,85 на одно жи­
вотное. Динамика В-хромосом в йнригофоаде вида О. ornata 'обусловли­
вается различными адаптивными ценностями кариотяпов с четным-Я 
йечетным наборами В-хромосом. Индивидуумы, имеющие четное число 
^-хромосом, чаще встречаются в природной популяции чем индиви­
дуумы, характ«ризу)ющиеся кариотилами с нечетным числом В-хромо-
96 1 • • : •• 
сом Сравнительный а н а л и з В-хромосом в мейозе и митозе показал их 
гомологию. Этот вывод подтверждается и сходной последовательностью 
дисков у всех В-хромосом О. ornata (Щербаков, Чубарева , 1966). 
Эти данные привели нас к гипотезе о полисомной природе В-хромосом 
у о. ornata. В связи с этим представляло интерес исследование цикла 
{•гтйрализации В-хромосом в сравнении с аналогичным циклом Л-хро-
мосом. 
Для цитологического анализа были взяты личинки Odagmia ornata 
Mg., имеющие 3 и 4 В-хромосомы в дополнение к стандартному набору 
хромосом i i не имеющие В-хромосом. В качестве контроля исследова­
ны виды Siintitiuiii nolleri Fried и Eusimulium securiforme Rubtz., ка-
риотипы которых не имеют В-хромосом. 
Личинки зесх трех видов ( I I I и I V возраста) были фиксированы 
тотально в смеси 96 % этилового спирта (3 части) и ледяной уксусной 
кислоты (1 часть)- Гонады и подглоточные нервные ганглии были от­
препарированы топкими иглами в фиксирующей жидкости под биноку­
лярным микроскопом М Б С . Затем из них были приготовлены ацетоор-
шпювые давленые п р е п а р а т ы по стандартной методике с использова­
нием <>0°/о ми.'кннои кислоты для размягчения ткани (Щербаков, 
1965в). Наблюдения проведены на микроскопе МБИ-3 с апохроматиче-
скон н компенсационной оптикой при увеличении: объектив 60х, окуляр 
Фотографии выполнены с помощью фотонасадки М Ф Н - 1 . 
При исследовании интерфазных ядер у видов Odagmia ornata 
г2«--б без дополнительных хромосом, рис. 1), Simulium nolleri (2ft = G, 
рис. 2) и Eusinuilium securiforme (2л = 4, рис. 3) не найдено различий 
к их строении. 11 нтерфианые ядра не имеют заметных гетерохромати­
ческих блоков и характеризуются мелкосетчатой структурой (рис, 4). 
Характерные отличия в строении пнтерфазных ядер появлялись у 
вида 0. ornata лишь тогда , когда сто кариотип содержал В-хромосомы. 
При наличии трех В-хромосом (2п = бД-|-ЗВ, рис. 5) под оболочкой пн­
терфазных ядер подглоточных ганглиев четко становится видным гете-
ропикнотическое тельце (гетерохроматический блок, рис. 6). Поскольку 
подобное образование никогда не встречалось нами у О. ornata с ка-
риотипом 2/1 = 6.4, то можно предположить, что оно формируется за 
счет В-хромосом. Гетерохроматическое тельце наблюдалось нами в пн­
терфазных ядрах О. ornata с разными наборами В-хромосом. 
Часто в профазных и телофазных ядрах соматических клеток 
0. ornata В-хромосомы формируют гетерохроматическое тельце, выпя­
чивающее оболочку ядра так , что по этому признаку без труда можно 
определить наличие В-хромосом у личинки (рис. 7, 2n = QA + 3B). 
Акридин-оранжевая флуоресценция оказалась очень простым ме­
тодом определения В-хромосомных индивидуумов О. ornata, так как 
при этом структура ядер , подобных ядру на рис. 7, выявляется особен­
но четко (Щербаков , Ч у б а р е в а , 1966). 
' Мы имели возможность проследить поведение дополнительных хро­
мосом в. мейотической п р о ф а з е сперматогенеза О. ornata. Как в ран-
,йей,'так и в поздней пахигенной стадии у О. ornata с кариотипом 
В-хромосомы формировали гетеропикнотическое тельце 
. | lp^:'yesicle», по терминологии иностранных авторов) . В образовании 
рШакнотического тельца принимали участие только дополнительные 
|[6сомы (рис. 8, 9'). Ч а с т о гетеропикнотическое тельце лежит не-
]йгв стороне от Л-хромосом (рис. 9 ) . 
фоме личинок с 2 л = 6 Л + З В , нами исследованы личинки с карио-
Щ$&=*6А+4В. Поведение четырех В-хромосом в мейотической про-
1|§аЁВДв было сходно с таковым у кариотипов с тремя В-хромосо-
»|(аййей' пахитене 'мейотической профазы В-хромосомы форми-
Рис. I . Профаза митоза О. ornata Mg,, 2и = 6, гомологи тесно конъюгируют. 
Рис. 2. Метафаза митоза 5. n6tleri Fried £л = 6. 
Рис. 3. Метафаза митоза Е. securlforme Kubt2. 2гг = 6. 
Рис, 4. Интерфазные ядра О. ornata- с 2п = 6 (интерфазные ядра 5. nolleri и Е. secu­
rlforme по структуре хроматина не отличаются от О. ornata). 
Рис. 5. Метафаза митоза О. ornata, 2я = 9 (6Л 4 -З .Й-хромосомы) . 
Рис. 6. Поздняя интерфаза О. ornata, (2л = 9), видно гетерохроматическое тельце. 
Рис. 7. Профаза О. ornata, тельце из 3 5 - х р о м о с о м , выпячивающее оболочку ядра. 
Рис. 8, 9. Ранняя и поздняя пахитена О. ornata с ЗВ-хромосомами, формирующими 
гетерохроматическое тельце ,sex vesicle". 
Рис. 10, I I , 12. Пахитена 0. ornata с 4£-хромосомами, виден „sex vesicle". 
Рис. 13. Строение В-хромосомы О. ornata в политенном состоянии. 
Ацетоорсеин, 60 X 10, 
!?8 
ют г е т е р о п и к н о т и ч е с к и й блок (рис. 10, 11), который по величине 
больше гетерохроматического блока ядер с тремя В-хромосо-мами (ср. 
рис. 8, где имеется ЗВ-хромосомы, и рис. 10, где приходится ^ - х р о м о ­
сомы на ядро) . Гетеропикноз В-хромосом имеет место и в поздней па-
хитене (рис. 12), при этом, как правило, гетерохроматический блок из 
В-хромосом смещается к периферии ядра и лежит обособленно от А-
хромосом (рис. 9, 12). 
Таким образом, В-хромосомы симулид в мейозе самцов форми­
руют гетеропикнотическое тельце, сходное с «половым пузырьком» у. 
других животных. Поведение В-хромосом у самок О. ornata исследует­
ся нам'И в настоящее в р е м я и потому еще не может быть описано в 
данном сообщении. С л е д у е т лишь указать , что В-хромосомы О. ornata 
с одинаковой частотой встречаются как у самцов, так и у самок и, 
следовательно, не я в л я ю т с я половыми хромосомами. Форма гетеро­
хроматического блока в пахитене мейоза самцов 0. ornata обусловле­
на, по-видимому, т а к ж е числом В-хромосом в одном ядре. При нали­
чии трех В-хромосом гетерохроматический блок трехчленный (рис. 8 
ни), при наличии четырех В-хромосом у него выявляется четырехчлен­
ная конфшурацпя (рис. 10 и 1J). 
Изучение В-хромосом у Diptera представляет особый интерес в 
лшн с возможностью изучения структуры В-хромосом в политенном 
(«гигантском'») состоянии. В-хромосомы из ядер клеток слюнных желез 
личинок с 2п =--().-! + 2В, подобно Л-хромосомам, претерпевают полите-
пмацшо (рис. 13). 
Как видно на рис. 13, В-хромосома центрическая медианная, 
по структуре дисков сходна с политенными ,4-хромосомами. Цснтро-
мерная область имеет гетерохроматический сегмент, другой гетерохро­
матический сегмент расположен терминально. В одном из плеч наблю­
дается деспирализация хромонем, приводящая к формированию пуф-
фа. Рассмотренные данные позволяют, кик нам кажется, отнести В-хро­
мосомы к «мегамерным» хромосомам, в которых чередуются эухрома-
тяческие и гетерохроматические участки (White, 1954). 
Явление гетерохроматинизацни хромосом или их сегментов, вклю­
чающее отрицательный и положительный гетеропикноз хроматина, при­
влекает пристальное внимание генетиков со времен Е. Гейтца (Heitz, 
1929). Различают несколько типов гетерохроматина в зависимости от 
его локализации в геноме: центрический гетсрохроматкн (прилегаю­
щий к центромере), теломерный гетерохроматин (прилегающий к тело-
мере), нуклеолярный гетерохроматин (прилегающий к ядрышковому 
организатору) и интеркалярный гетерохроматин (расположенный в 
виде вставок по длине х р о м о с о м ы ) . Известны случаи, когда гетерохро-
матинизация охватывает целые хромосомы или хромосомные наборы 
(половой хроматин у млекопитающих, гетерохроматические В-хро­
мосомы и гетерохроматические наборы у кокцид) . Часто классифици­
руют гетерохроматин в зависимости от ткани, в которой он наблю­
дается (например, соматический половой хроматин, мейотический поло­
вой хроматин— «половой пузырек» — «sex vesicle»). Некоторые авторы 
различают гетерохроматин в зависимости от стадии развития орга­
низма: эмбриональный гетерохроматин, имагннальный гетерохроматин 
ит. д. • 
Рассмотрим кратко основные особенности гетерохроматина в связи 
с полученными нами д а н н ы м и и приведенной классификацией. Ясно 
выраженный центрический гетерохроматин описан у кустарникового 
кенгуру Protemnodon rufogrisea (Fredga, 1964). Теломерный гетерохро­
матин, приводящий к прочной эктопной терминальной связи политен-
Шх хромосом, описан у симулид Eusimulium securiforme (Чубарева 
и Щербаков, 1963). Нуклеолярный гетерохроматин часто имеет место 
у Diptera, в особенности у дрозофил и хирономид. Недавно нами пока­
зана гетерохроматическая природа ядрышкового организатора у мо­
шек Stmulium nnlleri (Щербаков, 19656). Интеркалярный гетерохро-
матин свойствен хромосомам Drosophila melanogaster (Прокофьева-
Бельговская, 1939). 
Мсйотическнй гетерохроматин половых хромосом, известный как 
«половой пузырек», формируется у самцов млекопитающих (Sachs, 
1954; Gever-Diiszynska, 1963). Подобное явление наблюдалось у неко­
торых видов кузнечиков, г с половыми хромосомами ХО (Schrader, 
1928). «Половой пузырек» у человека существует в мейотической про­
фазе МУЖЧИН, включающей лептотену, зиготену и пахитену, которые по 
времени длятся несколько суток (Eberlo, 1963). У женщин в мейотиче­
ской профазе половой гетерохроматин отсутствует (Ohno a. oth., 1962), 
однако гетерохроматическое образование (тельце Б а р р а ) наблюдается 
в ннтерфа.чных ядрах соматических клеток женщин. Сходное явление 
имеет место и \ сам;.к млекопитающих (Вагг, I960; Ohno a. oth., 1962), 
и т.чкже v нчеекомых с системой половых хромосом ХО или XV, на-
iipiiMrji v снп.лнш I.otustu migraliiria (ХО). Половой хроматин в интер-
ф;. -,нмх ядрах самок млекопитающих (Вагг я. Bertram, 1949) соответ-
•1Г\1 i и :н«и> j ••ivjKHiiiKiinTiPK-i'ivciii половой хромосоме н.ч системы 2/1 = 
1 I л л 
Гег, p i H i i ' i - . i i = i i i i i 4 - i n <n;U'.ii.ni.ix хромосом или их сегментов многие 
i i a n j ' M прчл.т1"1 t'licn.iuiH- чнпчгине н связи с регуляцией функциониро­
вания идюс (I 1ппкофит;:е1 ieibi опекая, 1947). 
I !амн Г.ы.н» писка I.TIID предположение о возможном участии диф-
• j i e p e i i H J 1;I.:Iл!;п еиирали.шцни (гетсрохромan Iнизащш) хромосом в ка-
• l eeIве -мемеша jчч\.iянмн баланса генов клеточного ядра (Щерба­
ков, HNiJ). Эксперимент а.тьные доказательства регуляторнон роли ге-
герохроматпна были получены Лион. Она показала, что у самок мыши 
одна ш половых хромосом генетически инактивируется, одновременно 
превращаясь в гетсропикпотическое тельце (Lyon, 1962, 1963). Более 
того, оказалось, что часть аутосомы, перенесенная в результате инсер-
цш1 в А-хромосому, у Mus musculus приобрела способность одновре­
менно с А'-хромосомой переходить в гетерохроматическое состояние 
(Ohno a. Caitanach, 1962). 
Кроме половых хромосом и аутосом, гетерохроматическими могут 
быть дополнительные (В) хромосомы. Согласно литературным данным, 
В-хромосомы растений и животных можно распределить на два типа: 
эухроматические (изопикнотические) и гетерохроматические {положи-
„„ „ О Т р И ц а т е л ь н о гетеропикнотические). 
•"""ярнй Polycelis tenuis В-хромосомы гетерохроматичны в 
- э.х (Melander, 1950). 
Orthoptera В-хромосомы гетерохроматичны подобно 
иилиойш лромосомам, но отличаются от последних по циклу гетерохро-
матинизации (White, 1951). Гетерохроматичность В-хромосом в про­
л а з е мейоза подобно половым хромосомам проявляется у прямокры­
лого Tettigonia parvipennis, у кузнечиков Neopodismopsis abdominaks 
и Phaulotettix eyrycercus (White, 1954). У названных видов животных 
В-хромосомы кокъюгируют в профазе мейоза с ^ -хромосомами. Однако 
конъюгация, по-видимому, эктопная-й н е затрудняет независимое рас­
хождение В- и ^-хромосом при делении. Положительный гетеропикноз 
В-хромосом- в профазе мейоза описан у хризомелид Diabrotica unde-
cimpunctata (Smith; 1956). У жука Epicometis. hirta В-хромосомы отри-' 
цательно гетеропикнотичиы (Virk i i , 1954). Н. Виркда считает, что В-
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гсомосомы у этого вида я в л я ю т с я производными от половых хромосомн­
ая объясняет, по-его мнению, их цикл спирализации. 
Некоторые другие а в т о р ы т а к ж е объясняют гетерохроматинизацию 
^-хромосом их происхождением из половых хромосом. Например , у 
«рбеллярии Polycelis tenuis В-хромосомы считаются промежуточными' 
абразованиями м е ж д у половыми и В-хромосомами (Melander, 1950). 
Д. Уайт полагал, что В-хромосомы кузнечиков являются производными 
1
 о т половых хромосом. О д н а к о позднее он пришел к выводу о том, что 1 
' Я-хромосомы у кузнечиков не связаны с половыми элементами (White,. 
1954, 1957). 
Более всего на природу гетерохроматина проливает свет открытие 
дифференциальной тканевой специфичности гетерохроматинизации, а 
также связи ее с соотношением различных категорий хромосом в ге­
номе: половых хромосом и аутосом, регулярных Л-хромосом и В-хро­
мосом и т. д. Н а п р и м е р , у кузнечиков фолликулярные клетки овария 
и фолликулярные клетки семенника до начала сперматогенеза не 
имеют полороги и. терохромнтина, в то же время клетки яйцевода и 
фолликулярные клетки семенника при наличии мейоза имеют гетеро-
/фоматнн, ш п < рпретнрус.мыи как тельце Б а р р а . У самцов саранчи 
Locusia migrutnriu наблюдается два класса сперматид — с половым я 
йез полового ч е м . а а , в то же время ядра клеток грудных мышц как у 
самиов, так и у » . - ; :мчк имеют гетерохроматическое тельце (Eberlc, 
1864). У 4L.ii.века и млекопитающих животных появление полового ге­
терохроматина связано с отклонением от баланса хромосом 2А:Х, 
пк что Л-,\:)омоеом].1, н а р у ш а ю щ и е соотношение 2А :X, переходят в 
гетерохроматическое состояние (Ohno a. Weiler, 1961). 
Сходное явление н а б л ю д а л о с ь в тетраплоидных сперматоцитах тро­
пических богомолов Cu'lit)itinii4 untiilarum, у которых найдено два по-
.ювых пузырька (1 lu^'he^-Schrader, 1943), и у пеленочных мхов (Lor-
Ьеег, 1934; l?eitber^er a. H::c!iner, 1958). 
Приведенные данные указывают на генетическое регулирование 
разного поведения половых хромосом и аутосом. 
Нами (Щербаков , 19666) описаны полиплоидные личинки симулид 
Odagmia ornata, имеющие В-хромосомы Зл = 12 (9Л -ЬЗВ-хромосомы), 
3/г=15 (9Л + 6В-хромосом) , 4/г'=16 ( 1 2 А + 4В-хромосомы) и 4«-=20 
(12А-!-85-хромосом). Как видно, кариотипы полиплоидов различались 
по числу В-хромосом, поэтому изучение конденсации В-хромосом у та­
ких индивидуумов имело бы особое значение. 
Гетерохроматин в п р о ф а з е мейоза самцов Odagmia ornata, по-ви­
димому, можно а н а л о г н з и р о в а т ь с половым тельцем у гетерогаметного 
пола насекомых и млекопитающих. Формирование мейотического гетеро­
хроматина («sex vesicle») за счет В-хромосом, по нашему мнению, под­
тверждает балансовую гипотезу происхождения гетерохроматина. Отсут­
ствие, связи мейотической гетерохроматинизации симулид с половыми 
?$омос0мами можно проиллюстрировать тем, что у этих животных на-
Щ да найдено половых различий в отношении В-хромосом. Кроме того, 
f едауяид не обнаружено полового хромосомного диморфизма, По-види-
Ш Л т т "^ханизм определения пола у них основан на парацентрических 
азьнк иях- При этом структурные гетерозиготы развиваются как самцы. 
JfuWuijia,- имеющая инверсию, приравнивается поэтому к У-хромосо-
mi' SStMfohum nolleri У-хромосоме соответствует, по-видимому, один 
Й ^ ' А * .огов большей ( I ) хромосомы (Щербаков, 1965а), а у Odagmia 
ЖШротив, — один из гомологов меньшей ( I I I ) хромосомы .(Чуба-
• Йапыгина, 1965). Гетерохроматинизация половых (X, У) хро-
• ^ • ' ^ л и д , о т л и ч а ю щ и х с я только инверсией, нами не наблюдалась * г * И К - й с с л е А ° в а н н ы х видов. 
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Для объяснения наших и литературных данных- по гетерохрома-
типизации хромосом мы считаем возможным использовать концепцию 
гомеостаза предложенную У. Кснноном и развитую У. Эшби и Дж, 
Лернером (Cannon, 1932; Эшби, 1959; Lerner, 1954). Согласно указан¬
ным авторам, гомеостатические системы характеризуются приспособлен­
ностью к поддержанию значения некоторых своих существенных пере­
менных в пределах допустимых границ (Эшби, 1959). 
Идея генетического гомеостаза, проявляющегося на уровне менде-
левской популяции, развитая Д ж . Лернером (Lerner, 1954), нашла ши­
рокое признание у генетиков. Способность в некотором отношении про­
тивостоять изменяющимся условиям среды обусловливается структурой 
генофонда, включающей многочисленные гетерозиготные генные локусы 
и хромосомные перестройки. Нам кажется, что концепция гомеостаза 
применима tie только на уровне организма (физиологический гомео-
:.лаз) п популяции (генетический гомеостаз), но и на уровне отдельного 
набпна хромосом генома. Большая часть литературных данных, а 
1зкже п наши данные указывают на то, что изменение количества 
уром'гпша н ичре клетки или его перестройка до определенной степени 
им и , i i i . n o г такие изменении в фенотипе генома, которые как бы оста-
с. ш м : нем i v e i i m . i M i i пехотные u H e i ичеекпе параметры. Свойство гено-
[г | | |цш:ое | . | ' ,п! , и он ре I ел e!i и I >i.\ гр.-инщлх изменению проявления его 
еие, 11 е> ie I ; Be мм п р о i . т а з о м нашить леномным гомеостазом». 
! а л и , к а к н и n i u i ' o л i многочисленных л I i r e рату р п ы \ данных, 
| ! | ф . - к 1 H i ' . i n . i M p i I \ . i i i i п р о м f e i i n i a ' i активности на геномном уровне мо-
:-.| ! м м 11, 1 > I ерохром a i мпи '.липи, чо становится мопсе загадочным, что 
\ : е ц ц п u n a Г, |ч оНМИгТСЯ I ! ] i e l \ . M , i a i e I e l l O М I [ !,1Х МуТЛЦИП. 
Проявлен!''- l e n o M H o i o l o M e o c i a ' . a , как п все другие процессы в 
•..и--ie-, т р о я | по, I епет ичеекп детерминируется, поэтому следует 0Ж11-
l a i i . , ч ю Iетерехромагпппзацпн как гомеопатическая реакция п р о я в -
изетеи не у веех видов и не в л ю б ы х геномах. 
Н л ой связи приобретает значение, то, что некоторые авторы при­
нимают Ахроматическую природу некоторых категорий В-хромосом в 
качестве критерия их недавнего происхождения (Lewis, 1953). К. Дар-
лпплоп предположил, что В-хромосомы могут гетерохроматинизиро-
патнен в процессе -люлюнин из первоначально эухроматических элемек-
!ов (Darlington, 1956). По мнению некоторых авторов, в «благоприят­
ных» для геторохроматнннзации генотипах любая лишняя хромосома 
в дополнение к нормальному набору может стать гетерохроматической 
н генетически неактивной (Resende a. Da Franca, 1946). С этой гипо­
тезой согласуются данные, полученные на человеке. Таким образом, 
гетерохроматическое состояние В-хромосом — это гомеостатический ме­
ханизм, уменьшающий их влияние на баланс генов исходного хромо­
сомного набора. 
На генную детерминацию гомеостатнческих возможностей генома, 
связанных с гетерохроматинизацией, указывают данные, полученные в 
1949 г. при исследовании Narcissus butbocodium. У этого растения был 
открыт ген, обусловливающий необратимую гетерохроматинизацию до­
полнительных хромосом (Fernandes, 1949). 
в ы в о д ы 
I . Интерфазные ядра соматических клеток личинок видов Odagmia 
Mg. (2л = 6), Simulium nolleri Fried (2fi = 6) и Eusimulium seat-
jrme Rubiz. (2n=4) не содержат гетерохроматических блоков. 
г. Интерфазные ядра клеток личинок вида Odagmia ornata M g с 
> л ь ц е Ю С ° М а М И 2 п = М + < 3 и л и 4 В ) содержат гетерохроматическое 
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3 В мейотической п р о ф а з е (пахитене) у самцов Odagmia ornata 
м г fi-хромосомы ф о р м и р у ю т гетеропикнотический блок, подобный «по­
ловому пузырьку» других животных . 
" 4, Высказывается предположение , что превращение 5-хромосом, не 
являющихся половыми, в гетеропикнотическое тельце ' обусловлено 
внутриядерной регуляцией баланса хроматина, нарушенного добавоч­
ными хромосомами. П р е д л а г а е т с я назвать подобного рода явления «ге­
номным гомеостазом» 
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